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Os recursos disponíveis durante a floração atraem diversos outros visitantes além dos 
polinizadores, como herbívoros e predadores. Além disso, a presença de nectários extraflorais 
atrai formigas que podem interferir no comportamento dos visitantes florais em relação à 
atratividade floral. Entretanto, a atratividade das flores também é resultado de como a 
morfologia atua sobre a capacidade cognitiva dos visitantes em função de reconhecer os 
caracteres florais e associá-los aos recursos disponíveis, onde a simetria floral é relacionada 
com a taxa de transferência de pólen e flores simétricas em geral tem maior produção de néctar, 
consequentemente são mais visitadas por polinizadores e exibem maiores taxas de frutificação. 
Nesse sentido, testamos hipóteses relacionadas à presença e abundância de formigas em função 
dos nectários extraflorais e seus efeitos sobre o comportamento dos visitantes florais e sobre a 
aptidão reprodutiva das plantas. Testamos ainda se a simetria floral (reprodutiva) está 
relacionada com a simetria foliar (vegetativa), com a quantidade e qualidade de recursos florais 
e com a preferência na escolha de flores para a visitação, pois pressupomos uma forte seleção 
positiva da simetria floral devido à capacidade cognitiva associativa dos visitantes florais. 
Realizamos a coleta de dados entre março de 2013 e abril de 2014 em uma reserva de cerrado 
sensu stricto no sudeste brasileiro utilizando duas espécies de Malpighiaceae: Banisteriopsis 
campestris e B. malifolia, cujo principal recurso floral é óleo presente em glândulas na base das 
sépalas. Observamos sobreposição entre os períodos de brotação foliar e de maior abundância 
de formigas nas plantas. Com o maior número de nectários extraflorais perto das flores, houve 
maior abundância de formigas forrageando próximo as flores, afetando o comportamento dos 
visitantes. As visitas de abelhas de pequeno porte foram reduzidas, e consequentemente houve 
uma redução na sobreposição de nicho temporal entre os visitantes em B. campestris. 
Observamos ainda, efeitos variáveis sobre a frutificação e o tempo de visitas às flores quando 
manipulamos experimentalmente a densidade de formigas. Além disso, as duas espécies 
estudadas apresentaram maior ajuste entre caracteres reprodutivos do que entre caracteres 
vegetativos. Em Banisteriopsis campestris, a diferença na simetria entre flores visitadas e não 
visitadas foi diferente apenas nas medidas das pétala estandarte. Discutimos aqui as diferentes 
possibilidades, nas mesmas espécies de Malpighiaceae, determinadas às interações planta-
polinizador tanto pela morfologia floral como pela interação formiga-planta. No entanto, não 
houve indicativo de relação entre a disponibilidade de recurso e a assimetria do caracteres 
estudados. 
 






Nas interações mutualísticas existem diferentes graus de influência entre os organismos 
envolvidos, com relações que variam local e temporalmente (Thompson, 2005; Blüthgen & 
Klein, 2011). As espécies de uma rede de interações podem estar relacionadas através dos 
recursos produzidos e consumidos por elas, revelando a importância de interações onde há 
possibilidade de utilização de um mesmo recurso por várias espécies (Gianoli et al., 2008). 
Essas relações deixam de ser vantajosas quando os custos de interação excedem os benefícios 
de manutenção da interação para todos os interagentes, especialmente quando existem 
diferentes graus de dependência entre eles (Bronstein et al., 2006). Assim, os custos e benefícios 
podem alternar-se de acordo com a relação entre agentes de um mutualismo com outras espécies 
ou táxons interagentes, como os predadores (Bronstein, 1994; Ness, 2006). Em interações 
planta-polinizador, evolutivamente adaptadas pela disponibilidade de recursos florais (Janzen, 
1975; Schäffler & Dötterl, 2011; Shenoy et al., 2012), a influência de polinizadores está 
diretamente ligada ao sucesso reprodutivo e coexistência de plantas (Benadi et al., 2013; Pauw, 
2013). 
A pesquisa sobre interações planta-polinizador é baseada em dois caminhos históricos 
segundo Mitchell et al. (Mitchell et al., 2009a), (I) o estudo detalhado dos mecanismos florais 
juntamente com a história natural das relações planta-polinizador e (II) a abordagem de 
processos evolutivos, capazes de afetar a polinização e frutificação. As adaptações evolutivas 
entre polinizadores e plantas são estudadas a fim de compreender como duas ou mais 
populações associadas podem passar por mudanças evolutivas simultâneas, que pode lhes 
conferir um aumento em seu valor adaptativo (Janzen, 1974, 1980) e permite que haja 




Estudos de história evolutiva nos revelam que geralmente os visitantes florais se adaptam 
em função dos recursos florais e o modo como eles são oferecidos (Janzen, 1975; Schäffler & 
Dötterl, 2011; Shenoy et al., 2012). Além disso, o modo como os recursos são apresentados e 
disponibilizados influencia e modifica o comportamento dos polinizadores e de outros 
visitantes florais, tornado as visitas de polinizadores mais ou menos frequentes devido a 
diferenças na quantidade (Capellari et al., 2011) e qualidade (Cappellari et al., 2012) de 
recursos (e.g. pólen, néctar ou óleo) oferecidos ou no esforço para a obtenção deles (Laverty, 
1994; Gumbert, 2000; Pellmyr, 2002). 
Os visitantes florais são continuamente expostos à emissão dos sinais florais e durante 
esse processo pode haver associação e memorização da relação dos sinais com qualidade e 
quantidade de recursos florais (Raine & Chittka, 2007). Nesse sentido, um importante aspecto 
nas interações entre plantas e polinizadores é a cognição dos visitantes, designada como a 
capacidade de adquirir, processar, reter e posteriormente utilizar a informação captada através 
dos sentidos (Dukas, 2004; Dukas & Ratcliffe, 2009; Brito et al., 2014). A morfologia floral, 
em especial a cor da flor, mantém evolutivamente a emissão de sinais florais com alta 
importância no processo cognitivo das interações entre plantas e polinizadores, ligados a 
especialização dessas interações e até a diversificação das angiospermas (Weiss, 1991; Lunau, 
2004; Schiestl & Johnson, 2013). Portanto, as habilidade cognitivas dos polinizadores podem 
limitar suas preferências para algumas características, como cor, simetria, brilho ou qualquer 
outros caracter percebido (Chittka & Waser, 1997; Chittka & Thomson, 2001). Embora as 
abelhas respondam a diferentes estímulos (e.g. odor, cor, tamanho e formato das flores) (Free, 
1970; Jersákova et al., 2012), dentro de um universo de flores artificiais já testadas há 
preferência por flores com padrões menos repetitivos, mais circulares e com padrões simétricos 
(Lehrer et al., 1995; Dafni et al., 1997). 
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A simetria floral é um exemplo de sinalização floral, em alguns casos têm sido associada 
à transferência de pólen, à elevada frequência de interações com visitantes florais, ou ainda com 
a produção de néctar floral, que é maior em algumas flores simétricas (Møller, 1995; Møller et 
al., 1995). Portanto, essa característica floral é usada como sinal cognitivo para melhorar o 
reconhecimento da flor e a presença de recursos. Além disso, alguns sinais podem ser úteis não 
somente para atrair abelhas, mas também ajudando-as a efetuarem visitas legítimas (Leonard et 
al., 2013). Consequentemente, flores simétricas podem se tornar preditivas de qualidade e 
quantidade de recursos, e evolutivamente, a assimetria tende a não ser selecionada devido à 
menor aptidão reprodutiva apresentada por indivíduos mais assimétricos (Møller et al., 1995; 
Møller & Swaddle, 1997; Hansen et al., 2012; Jersáková et al., 2012a). 
A capacidade cognitiva dos visitantes florais define a preferência de algumas 
características, como cor, simetria, brilho ou qualquer outra característica que possa ser 
perceptível aos olhos da espécie visitante, desde que essa característica represente uma 
possibilidade de aumento na aptidão. Dessa forma, a cor das flores é um importante atributo na 
cognição dos visitantes florais e apesar de imperceptíveis aos olhos humanos, grande parte dos 
polinizadores tem a capacidade de distinguir melhor as cores, inclusive em comprimentos de 
onda da faixa do ultravioleta (Land & Nilson, 2002). Assim, dado que as interações planta-
polinizador são multisensoriais e mediadas por recompensas, o uso dos modelos de cor 
combinados com a perspectiva experimental aumentam o entendimento das relações dos 
interagentes (Leonard & Papaj, 2011; Leonard et al., 2013; Suzuki & Ohashi, 2014; Brito et 
al., 2015). Por exemplo, os visitantes florais recebem os sinais referentes ao display floral e o 
assimilam através de um sistema sensorial quais e quantos recursos estão nas flores das quais 
receberam esse estímulo. Porém, para que essa assimilação seja possível, deve haver um 
aprendizado, que seria a associação cognitiva entre os displays floral e os seus respectivos 
recursos florais (Chittka & Thomson, 2001). 
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No entanto, a distribuição de recursos pode ser alterada de acordo com os resultados das 
interações que são mediadas não só pelas características morfológicas, mas também pelo 
comportamento de todos os visitantes (Biesmeijer et al., 1999; Dworschak et al., 2010). A 
distribuição dos recursos pode ser alterada de acordo com os resultados das interações, 
mutualísticas ou competitivas, que são mediadas pelas características morfológicas e 
comportamentais dos visitantes (Biesmeijer et al., 1999; Dworschak et al., 2010), no qual se 
deve considerar também a presença de pilhadores que competem pelo mesmo recurso 
(Almeida-Soares et al., 2010). Por exemplo, a presença de pilhadores pode alterar a distribuição 
temporal e a frequência de visitas dos polinizadores, causando uma queda na quantidade de 
frutos e sementes formados (Torezan-Silingardi & Del-Claro, 1998; Genini et al., 2010). No 
entanto, a presença de pilhadores também pode alterar o comportamento dos polinizadores e 
levar a maiores taxas de polinização cruzada, favorecendo a qualidade da semente formada 
(Almeida-Soares et al., 2010). 
As plantas não disponibilizam recursos apenas aos polinizadores, de forma que a 
distribuição de recursos pela presença de nectários extraflorais (NEFs) podem distrair ou saciar 
formigas, reduzindo indiretamente a utilização dos recursos florais ou permanência em flores 
consequentemente não alterariam padrões de visitação por polinizadores (Wagner and Kay 
2002; Ness 2006). No entanto, a presença de formigas na planta pode caracterizar competição 
por espaço de forrageamento entre formigas e polinizadores e levar ainda a interações 
agonísticas  (Brito et al., 2012; Shenoy et al., 2012; Gonzálvez et al., 2013; Assunção et al., 
2014; Dáttilo et al., 2016). Dessa forma, a interação formiga-planta representa uma pressão 
seletiva importante para as plantas que desenvolveram diferentes mecanismos de defesa contra 
herbívoros e mecanismos que aumentem a aptidão reprodutiva (Brito et al., 2012; Silva et al., 
2012; Gonzálvez et al., 2013; Assunção et al., 2014; Dáttilo et al., 2016). Por exemplo, a 
ausência de herbívoros em plantas mirmecófitas pode tornar os custos, da produção de néctar 
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extrafloral, superiores aos benefícios da proteção induzida pelas formigas mutualistas (Wagner 
and Kay 2002; Dáttilo et al. 2012). As formigas estão entre os mais importantes interagentes 
das plantas (Del-Claro et al., 2016; Fagundes et al., 2016; Lange et al., 2017), especialmente 
quando há NEFs que disponibilizam recursos que reforçam a interação com as formigas 
(Holland et al., 2010; Lange et al., 2017). Portanto, em interações formiga-planta existem 
diferentes graus de influência para os outros organismos envolvidos que variam local e 
temporalmente (Vilela et al., 2014; Dáttilo et al., 2015, 2016). Os efeitos de formigas nas 
interações planta-polinizadores são intercambiáveis de acordo com as diferentes condições de 
morfologia da planta, especialmente de flores e o posicionamento dos NEFs na planta  
(Bronstein, 1994; Vilela et al., 2014), agressividade da formiga (Ness, 2006; Gonzálvez et al., 
2013; Dáttilo et al., 2016) e outras interagentes de plantas (por exemplo, visitantes florais, 
herbívoros, etc.) (Renault et al., 2005).  
Desse modo, a atividade das formigas pode ser controversa para as plantas, sendo 
negativa: consumindo ou inviabilizando pólen (Ness, 2006; Junker et al., 2007) ou ainda tendo 
um impacto negativo na polinização por insetos, reduzindo a intensidade de visitas dos 
polinizadores, que são repelidos pela atividade agressiva ou simplesmente pela presença das 
formigas (Tsuji et al., 2004; Junker et al., 2007; Assunção et al., 2014). No entanto, pode ser 
positiva, diminuindo a quantidade de herbívoros, aumentando a frutificação (Del-Claro & 
Oliveira, 2000; Blüthgen et al., 2004), e aumentando a quantidade e qualidade das interações 
mutualísticas para as planta (Holland et al., 2011). Dentre os efeitos diretos da presença de 
formigas em flores: o odor das formigas é um bom indicador para abelhas, que transferem mais 
de pólen entre flores sem sinais de odor de formigas e removem menos pólen de flores com 
esses odores (Cembrowski et al., 2014). Dessa forma, a presença de formigas altera a dinâmica 
da interação planta-polinizador de acordo com agressividade de formigas, onde alguns 
visitantes florais são selecionados pela evasão de outros (Gonzálvez et al., 2013). 
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Assim, com intuito de dar maior entendimento às interações planta-polinizador e entender 
mais sobre os efeitos das formigas sobre essas interações, apresento a seguir dois dos capítulos 
gerados durante a execução do projeto de doutorado. O primeiro capítulo, intitulado “Increase 
of ant density promotes dual effects on bee behaviour and plant reproductive fitness”, foi 
destinado a investigar os efeitos da presença de formigas sobre o comportamento dos visitantes, 
incluindo alterações sobreposição de nicho temporal, e sobre o sucesso reprodutivo das plantas. 
O segundo capítulo, intitulado “Simetria floral de Malpighiaceae como guia cognitivo para os 
visitantes florais: ligações com a disponibilidade de recursos e o ajuste com características 
vegetativas”, teve como objetivo verificar se a simetria floral está diretamente relacionada com 
a disponibilidade de recursos florais aos visitantes, servindo como uma indicativo visual de 
qualidade e/ou quantidade de recurso. Neste capítulo, verificou-se ainda uma possível 
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Floral rewards do not only attract pollinators, but also herbivores and their predators. Ants are 
attracted by extrafloral nectaries (EFNs), situated near to flowers, and may interfere with the 
efficiency and behaviour of pollinators. We tested the hypothesis that the impacts of ant-
pollinator interactions in plant-pollinator systems are dependent on: (i) the location of EFNs, 
which increase ant abundance closer to flowers; (ii) consequently, an ant effect, where ants 
decrease the temporal niche overlap of bees due to predator avoidance; (iii) ant density, where 
higher densities may negatively affect plant-pollinator interactions and plant fitness. We studied 
two ant-plant-bee systems based on Banisteriopsis campestris and B. malifolia plant species. 
The periods of high ant abundance coincided with plant species blooming. The presence of ants 
around flowers reduced the visitation rates of the smaller bees and the temporal niche overlap 
between bee species was not higher than randomly expected when ants had free access. 
Additionally, we observed variable ant effects on fruit set and duration of bee visits to both 
Malpighiaceae species when ant density was experimentally kept constant on branches, 
especially on B. campestris. Our goal was to show the dual role of ant density effects, especially 
because the different outcomes are not commonly observed in the same plant species. We 
believe that reduced temporal niche overlap between floral visitors due ant presence provides 
an opportunity for smaller bees to improve compatible pollination behaviour. Additionally, we 
concluded that floral visitor behaviour and reproductive plant fitness are dependent on ant 
density. 
 




Plant attractiveness for pollinators is shaped by floral morphological features and 
resource rewards (Harder & Barrett, 2006; Peter & Johnson, 2008; Lunau et al., 2009), which 
are offered to visitors in exchange for pollination services (Mitchell et al., 2009b). Insect-plant 
interactions, especially those of bees and flowers, improve cross-pollination due to high pollen 
transfer by flower visitors, resulting in higher plant reproductive success and genetic variability 
(Harder & Barrett, 2006; Cosacov et al., 2008; Rech et al., 2014). Thus, it is expected that plant-
pollinator interactions are directly influenced by the quality, quantity and temporal availability 
of floral resources (Janzen, 1975; Schäffler & Dötterl, 2011; Shenoy et al., 2012). Some floral 
features help pollinators to associate the plant with resource availability, producing specific 
cognitive signals (Biesmeijer et al., 1999; Dworschak et al., 2010; Torezan-Silingardi, 2012). 
Floral resources do not attract only effective pollinators but also a wide variety of floral 
visitors, including arthropods (Torezan-Silingardi, 2012; Wardhaugh, 2015). Flowering plants 
attract diverse arthropod fauna not only as a source of food for pollinators, but also as a refuge 
or reproductive site (Harder & Barrett, 2006; Ferreira & Torezan-Silingardi, 2013; Alves-Silva 
et al., 2015; Alves-Silva & Del-Claro, 2016a). However, non-pollinator herbivores that 
negatively impact plants drive the development of defensive strategies in these organisms 
(Lanan & Bronstein, 2013; Vilela et al., 2014). These defences can be physical, chemical, 
developmental, biotic, or a combination of distinct mechanisms (Crawley, 1983; Baker-Méio 
& Marquis, 2012). The most common biotic defence is provided by ants, in association with 
plants bearing extrafloral nectaries (Dáttilo et al., 2015; Del-Claro et al., 2016; Lange et al., 
2017). These glands are located outside of the flower and are not involved in pollination. They 
attract ants that feed on and benefit from them (Byk & Del-Claro, 2011), and in turn the ants 
provide protection to the plant, which can result in higher fruit set production (Del-Claro & 
Marquis, 2015; Stefani et al., 2015).  
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The outcomes of ant activity on plants may vary from: (i) positive, decreasing the amount 
of herbivores, and increasing fruit set (Del-Claro & Oliveira, 2000; Blüthgen et al., 2004), or 
the quantity and quality of mutualistic interactions for the plant (Holland et al., 2011); to (ii) 
negative, with antagonistic effects, like consuming or destroying pollen (Ness, 2006; Junker et 
al., 2007; Byk & Del Claro, 2010), reducing the frequency of bee visits due to ant presence and 
aggressiveness (Ness 2006; Junker et al. 2006; Assunção et al. 2014) and seed dispersers 
(Dáttilo et al., 2016); or even (iii) showing no protective effects (Alves-Silva & Del-Claro, 
2016a). Ant effects on plant-pollinator interactions may change according to the plant’s traits 
such as phenology and morphology, particularly in terms of their floral structures and the 
location of their extrafloral nectaries (EFNs) (Bronstein, 1994; Vilela et al., 2014). However, 
ant aggressiveness (Ness, 2006; Gonzálvez et al., 2013), species identity (Del-Claro & Marquis, 
2015) and the presence of other plant visitors (Renault et al., 2005; Stefani et al., 2015) also 
influence the outcomes of these interactions. For instance, when EFNs are distant from flowers 
or inflorescences, there is a reduction in the use of floral resources by ants and the ants remain 
further from the flowers, possibly increasing bee visitation due to lack of presence and 
aggressiveness of ants (Wagner & Kay, 2002; Assunção et al., 2014). Although the presence of 
ants on flowering plants can alter plant-pollinator dynamics (Assunção et al., 2014; 
Cembrowski et al., 2014), ant density also affects flower selection by bees and may have an 
important role for plant fitness (e.g. seed set) same when in the presence of bumblebees (Galen 
& Geib, 2007; Assunção et al., 2014). Although increased ant abundance interferes with plant 
reproduction by bumblebee pollination, the ant effects are variable and do not completely 
eliminate flower selection by bees (Galen & Geib, 2007). 
A common example of these conflicting ant-plant-pollinator interactions is on the 
Malpighiaceae in the Brazilian savannah, the Cerrado. Several species of this family possess 
EFNs and are associated with a diverse ant fauna in a mutually beneficial relationship (Vilela 
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et al. 2014; Lange and Del-Claro 2014; Calixto et al. 2015). However, the EFNs are located 
nearby flowers, producing negative interactions between ants and pollinators (Assunção et al., 
2014). The Cerrado Malpighiaceae are common shrubs that are easy to manipulate due to their 
small size (1–2 m tall) and occur in open areas and vegetation borders (Ferreira & Torezan-
Silingardi, 2013). In the neotropical region, almost all species of Malpighiaceae present oil 
glands at the base of the calyx (Vogel, 1974, 1990), which is a resource used by oil-collecting 
bees (Vogel, 1990; Alves-dos-Santos et al., 2007), mainly Centridini, Tapinotaspidini and 
Tetrapediini (Alves-dos-Santos et al., 2007; Ferreira & Torezan-Silingardi, 2013). However, 
the resource provided by Malpighiaceae flowers may vary temporally due to limited production 
(pollen) and activity time of oil glands (oil) (Mendes et al., 2011; Boas et al., 2013), which can 
generate temporal overlap between floral visitors. Temporal overlap occurs when food 
requirements and environmental constraints are similar among floral visitors (Polatto et al., 
2014; Vilela et al., 2014). 
Here, using two Cerrado Malpighiaceae species as a model, we tested the hypothesis that 
the impacts of ant-plant interactions on pollination systems are dependent on three main factors: 
(i) the location and seasonal activity of EFNs, which could promote a concentration of ants 
close to the reproductive parts of plants and affect the oil-collecting bees’ visits; (ii) 
consequently, an ant effect, where ants decrease the temporal niche overlap of bees due to 
predator avoidance body size of bees, especially the small ones, such as the Tapinotaspidini, 
Tetrapediini and Meliponini tribes, which would be more affected due predation risk by ants; 
(iii) ant density, where a higher number of ants on plants may cause a negative additive effect 




Material and methods 
Study area 
We conducted fieldwork between March 2013 and April 2014 in the Cerrado sensu stricto 
(Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger, 2006) of the Ecological Reserve of Clube de Caça e 
Pesca Itororó de Uberlândia (18°59'S and 48°18'W, WGS84 Datum, ~ 640 ha), Minas Gerais 
(MG) state, Brazil. The vegetation of the reserve is composed of several savannah 
phytophysiognomies (Réu et al., 2005). The mean monthly rainfall ranges between 0 and 360 
mm, and the mean monthly temperature between 20.0ºC and 25.5°C (Velasque and Del-Claro 
2016). 
 
Plant species, ants and phenology 
We studied two Malpighiaceae species (see pictures in Supplementary Material 1): 
Banisteriopsis campestris (A. Juss.) Little, which has pink flowers of 2–3 cm in diameter and 
B. malifolia (Nees & Mart.) B. Gates, whose flower colour ranges from intense to pale pink, 
with flowers no greater than 2.5 cm in diameter. These species are widely distributed in Brazil 
(Mamede et al., 2014) and have sequential flowering periods, with a short or medium duration 
and a spatial overlap during the blooming phase from December to March for B. campestris 
and March to May for B. malifolia (Vilela et al., 2014). In both species, EFNs are active mainly 
in young leaves and inflorescences (Vilela et al. 2014; Assunção et al. 2014). The studied plant 
are foraged by different ant species belonging to the genera Ectatomma, Cephalotes, 
Crematogaster and Camponotus (Assunção et al., 2014; Alves-Silva & Del-Claro, 2016a), 
which are the most common ants found in plants of the Brazilian savannah (Schoereder et al., 
2010; Lange & Del-Claro, 2014). 
In order to verify whether there is a temporal overlap among sprouting events (young 
leaves – a proxy for EFNs), ant presence and flowering on Malpighiaceae plants, we made 
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monthly visual estimates of the intensity of young leaves and flowers in 30 individuals of each 
species, separated from each other by at least 15 metres, according to: 0 = missing event, 1 = 
event with low intensity (flowers present on 1–25% of the branches), 2 = event with medium 
low intensity (26–50% of the branches), 3 = event with medium high intensity (51–75% of the 
branches) and 4 = high intensity event (76–100%) (Fournier, 1974; Vilela et al., 2014). We also 
quantified ant abundance by counting the number of ants on each of the studied plants. In order 
to make the data more clearly observed in circular graphs, we standardised and interpolated ant 
abundance to produce an index between 0 and 4, where maximum ant abundance observation 
was equal to 4 (Zar, 2010). 
Monthly phenological events were analysed using circular statistics. The Watson test and 
the Rayleigh test were used to determine whether the data followed the statistical premise of a 
von Misses distribution and whether they were uniformly distributed over time, respectively. 
To verify the significance of the temporal gap between phenophases, we used a Watson-
Wheeler test (Zar, 2010). When these tests produced a p-value less than 0.05, we inferred that 
the phenological events differed and were seasonally determined in accordance with the r value 
(concentration around the mean). The analysis was performed in the circular R package using 
R software version 3.3.1 (Agostinelli & Lund, 2013; TeamCore-R, 2015). 
 
Spatial preferences of ants on plants 
In order to study the daily spatial preference of ants on B. malifolia and B. campestris, we 
performed two simple tests. First, we counted the number of ants on 30 plants of each species 
and classified them as occurring either on branches or inflorescences. The 30 adult plants with 
similar size were randomly selected from each other by a minimum distance of 15 metres, and 
were not the same used for the phenological observations. We defined ‘branch’ as the part of 
the bough that contained only vegetative structures; the inflorescence was defined as the part 
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of the bough where there were flowers, floral buds or young leaves. For the second test, we 
used the same plants and maintained only one ant and excluding manually other ones on a 
random bough. We observed this unique ant for 10 minutes on each plant and recorded the 
percentage time spent by the ant on plant branches and inflorescences. During this experiment, 
it was not possible to record data blind because our study involved focal animals in the field. 
We conducted all ant observations in plants foraged only by Camponotus spp. (the most 
common ant genus in EFN-bearing plants in the Cerrado, Alves-Silva et al., 2013, 2013b; Lange 
et al., 2013; Lange & Del-Claro, 2014) during the blooming of species between 7:00h and 
12:00h in the morning. During this period, ants are more active and the plant resources 
(extrafloral nectaries) are more readily available (Assunção et al., 2014). These two 
observations allowed us to infer the abundance and preference of ants for these two plant parts. 
We confirmed the normality of the data by graphical inspection and used the stats package in 
R software (TeamCore-R, 2015) to perform a paired t-test per plant, using percentage time spent 
on each resource and ant abundance as response variables to test the statistical significance of 
differences between branches and inflorescences. 
 
Effect of ant exclusion and ant presence on floral visitors 
To investigate the effect of ants on plant-pollinator interactions, floral visitor observations 
were performed under two treatments: presence and absence of ants. For each treatment, 30 
plants of each species were used, and ant absence was achieved by applying a non-toxic wax 
layer of TangleFoot® (Grand Rapids, MI, USA) around the base of the plant stems near the soil 
(e.g. Alves-Silva et al. 2014). For the ant presence treatment, we applied a small amount of wax 
to the plant stem in order to control for the effect of the wax, but in a way to allow the ant to 
get to the plant. Although we did observe ants from different genera on Malpighiaceae species 
in the study area and their aggressiveness is variable (Alves-Silva et al. 2014; Del-Claro and 
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Marquis 2015), we decided to study plants attended exclusively by ants from the Camponotus 
genus during our experiment, because the abundance of plants that contained other ant species 
was relatively low when compared with the Camponotus occupied ones. We identified ants to 
genus level because the two ant species present, C. blandus and C. crassus, are very similar in 
size, morphology, behaviour and aggressiveness. These ants are high common and effective in 
ant-plant protection mutualisms in the Cerrado (Brito et al., 2012; Alves-Silva et al., 2013, 
2013a, 2013b; Nogueira et al., 2015). Other ant genera were manually excluded from the plants 
every three days during field observations. 
We assessed the floral visitors of B. campestris and B. malifolia using the all-occurrence 
sampling method (Altmann, 1974) after the second week of flowering (one observer: GJB), and 
we did not record data blind because our study involved focal animals in the field. Each 
observation session consisted of 25 min of observation and 5 min intervals from 07:00h to 
18:00h, with 22 sessions per day for 20 days of flowering. We used a new plant for each 
observation period, totalling ~ 184 h of observation per species. During the floral visits we 
captured all bees, recorded the duration of the visit and made notes about the bees’ resource 
collection behaviour.  We classified large and small visitors according to oil-collecting tribes; 
Centridini were determined as large visitors and Tapinotaspidini, Tetrapediini and Meliponini 
as small visitors. 
In order to investigate how the number of visits was affected by ant presence and bee size, 
we performed a general linear mixed model (GLMM) for each Malpighiaceae species using a 
Poisson distribution, as the data were counts and were not normally distributed (graphically 
observed). We defined large bees as Centridini and small bees as Tapinotaspidini and 
Tetrapediini. We used the number of visits as the response variable, the ant treatment and the 
categorised bee size as fixed factors, and the time classes of visits (11 hours per day day, from 
07:00h to 18:00h) as a random factor (Zuur et al., 2009; Bates et al., 2015). The model was 
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fitted using the lme4 package (Bates et al., 2015) in R software (TeamCore-R, 2015). The 
significance of the model was tested by computing the analysis of deviance table of the 
performed model and its respective null model, where the predictor variables were not included 
(Crawley, 2012). 
 
Temporal niche overlap 
To evaluate the temporal niche overlap of floral visitors to both plant species, we 
calculated the Pianka overlap index (Pianka, 1973) for each pair in each ant treatment. Values 
of the Pianka index close to zero imply the use of exclusive resource categories (niche 
segregation), whereas values close to 1 report similar resource utilisation (niche overlap). The 
mean overlap was calculated using all possible pairs of species in the matrix of species (rows) 
and hours of the day (according to observation sessions), which represented the temporal niche 
(columns). To assess the significance of the temporal niche overlap means, each species matrix 
was randomised (n = 10,000) according to the algorithm ROSARIO (Castro-Arellano et al., 
2010) to create a null distribution of overlaps. According to the ROSARIO model, there is a 
randomisation of entire distributions within the time frame of analysis, which better preserves 
the temporal autocorrelation inherent in activity patterns, in contrast to other simulation 
approaches. The two-tailed significance was determined by comparing the values with their 
respective empirical distribution (α = 0.05). Temporal coincidence is indicated by an observed 
overlap that is significantly greater than that expected by chance. Temporal segregation is 
indicated by a significantly lower value than that expected by chance (Albrecht & Gotelli, 
2001). The randomisations and significance of the ROSARIO model were conducted using the 
software TimeOverlap. In each randomisation of ROSARIO, the entire activity patterns of 
species are advanced in sequence and the alternative distributions represent the same activity at 
a new location in the time frame. This model is specific to temporal analysis because the 
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autocorrelation is maintained according to the circular distribution of activity patterns and it is 
more realistic biologically (Castro-Arellano et al., 2010). 
In order to deduce how temporal niche overlap was affected by ant treatment, we 
performed a GLMM using all pairs of overlap values as the response variable and the ant 
treatment as the fixed factor. Due to different hours of bee observations during the day (11 
hours per day, from 07:00 h until 18:00 h), the range of hours was included as a random factor 
(Zuur et al., 2009; Bates et al., 2015). The pairwise overlap values are percentage values, and 
as they did not fulfil the assumption of normality, we rounded and rescaled the values on a 
range from zero to the maximum observed value. Thus, we used a Poisson distribution and the 
model was fitted using the lme4 package (Bates et al., 2015) in R software (TeamCore-R, 2015). 
The significance of the model was tested by computing the deviance analysis table (anova 
function) of the performed model and its respective null model, where predictor variables were 
not included (Crawley, 2012). 
 
Effect of ant abundance on floral visitation and plant reproductive fitness 
We conducted two tests to investigate the effects of ant abundance on plant reproductive 
fitness. Firstly, we conducted an observational step to verify the effect of ant abundance on 
floral visitation rates. We observed 30 plants at three different times of day (09:00 h, 11:00 h 
and 15:00 h) for 20 minutes. During this time, we counted (i) the number of ants of all species 
on each plant, (ii) the number of bee visits to flowers, (iii) the number of active EFNs on 
inflorescence, and (iv) the total number of opened flowers. To verify whether there was an 
effect of ant abundance on floral visitation rates by oil-collecting bees, we performed a GLMM 
using the mean number of bee visits to flowers as the response variable and the number of ants 
on the plant as the predictor variable. In this model, we also included the number of active EFNs 
(sensu Calixto et al., 2015) and opened flowers as random variables. 
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Secondly, in an experimental step, we controlled the ant Camponotus spp. density on 
plants in order to investigate how different densities can affect the plant-pollinator interaction 
and the plant’s reproductive fitness. We performed four treatments with 0 (control treatment), 
5, 10 and 30 ants per branch on all branches of plants, and used 10 plants per Malpighiaceae 
species (n = 80). We selected plants with ant abundance close to that required for each density 
treatment and then included or excluded ants using a thin entomological clamp when necessary. 
Ants were kept on the branches by applying a wax layer of TangleFoot® (Grand Rapids, MI, 
USA) at approximately 50 cm from the top of the branch (considering a mean branch length of 
60 cm). In order to keep a constant ant density on plants in each treatment, all of them were 
monitored twice per day during the floral visitor data collection period (5 days per species) and 
once per day between the end of bee visitation (flower fall) and the beginning of fruit formation. 
During this experiment, we recorded (i) the number of bee visits received at three different 
times of day (09:00 h, 11:00 h and 15:00 h) for 20 minutes, (ii) the duration of the first floral 
visit by each floral visitor, and (iii) the fruit set, which was the total number of fruits produced 
divided by the total number of flowers produced at the end of the reproductive season. In order 
to analyse the effect of the controlled ant density (predictor variable) on floral visitation, 
duration of visit, fruit set and (response variables), we performed three GLMM analyses 
including on them the total number of produced flowers as a random variable. As our data were 
counts, we used the Poisson distribution to normalise the residuals of all models (for the first 
and second experimental steps). All models were fitted using the lme4 package (Bates et al., 
2015) in R software (TeamCore-R, 2015). The significance of all models was tested by 





Ant and plant phenological events 
The Malpighiaceae leaves sprouted from October to December and flowered from 
December to March (B. campestris) and from February to May (B. malifolia). The presence of 
ants on plants was verified in 10 months for B. malifolia and only in two for B. campestris, 
although we observed ants during other months (October, November, February and March) on 
unmonitored B. campestris plants (Fig. 1). The flowering of these species overlaps with periods 
of high ant abundance in April to June for B. malifolia and in January for B. campestris (Table 
1). For both species, sprouting and ants only overlapped for a short time just before flowering 
(Fig. 1). 
 
Spatial preferences of ants on plants 
Ant abundance on B. malifolia plants was 3.83 ± 0.66 (results are presented in the form 
mean ± standard error) individuals on branches and 5.9 ± 0.94 on inflorescences. The mean 
number of ants on B. campestris was around six (5.63 ± 1.07) and seven (6.96 ± 0.93) on 
branches and inflorescences, respectively. Ant abundance was similar on branches and 
inflorescences for both Malpighiaceae species (B. malifolia: Paired-T= 1.81; df = 29; p = 0.081; 
B. campestris: Paired-T = 1.13; df = 29; p = 0.269). However, for both plant species ants spent 
more time on inflorescences than on branches, which was 22.63% in B. malifolia (Paired-T = 
3.74; df = 29; p = 0.0008) and 47.68% in B. campestris (Paired-T = 9.08; df = 29; p < 0.0001). 
 
Effect of ant exclusion and ant presence on floral visitor behaviour and temporal niche 
overlap 
The floral visitation rate varied according to an interaction between ant presence and bee 
tribe (a proxy for size) (Fig. 2) both in B. campestris (χ² = 27.918; df = 3; p < 0.0001) and B. 
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malifolia (χ² = 25.293; df = 3; p < 0.0001). On B. malifolia we registered a total of 58 Centridini 
and 37 non-Centridini bee visits under the ant presence treatment, and 56 Centridini and 112 
non-Centridini visits under the ant absence treatment. For B. campestris, the ant presence 
treatment resulted in 80 Centridini and 63 non-Centridini visits, and 75 and 110 visits of the 
two tribes, respectively, under the ant absence treatment. This shows that non-Centridini bees 
visited flowers more frequently when ants were excluded than when they were present (Fig. 2). 
When we compared the bee visitor richness between plant treatments with and without ants, we 
observed exactly the same species in both treatments on B. campestris (Supplementary Material 
2). However, for B. malifolia, only 77% of the number of bee species observed on ant-excluded 
plants were recorded when ants were present (Supplementary Material 2). 
According to the niche overlap analysis based on null models, there was a higher mean 
temporal niche overlap than that expected by chance for B. malifolia plants, independent of 
treatment, and the same was observed in ant-excluded B. campestris shrubs (Table 2). On B. 
malifolia, there was no effect of ant treatment on bee temporal niche overlap, where 34.4 ± 
2.1% of the temporal gap of Malpighiaceae resources overlapped in the ant presence treatment 
and 35.3 ± 1.6% in ant absence (χ² = 1.595; df = 1; p = 0.207). On B. campestris, the overlap 
means were 31.8 ± 2.1% for ant presence and 37.05 ± 1.8% for ant absence, and the difference 
between treatments (χ² = 70.123; df = 1; p < 0.0001) showed a reducing effect of ants on the 
temporal niche overlap (Table 3). 
 
Effect of ant abundance on floral visitation and plant reproductive fitness 
We observed that natural ant abundance had a negative effect on floral visitation (Fig. 3) 
in B. campestris (χ² = 11.886; df = 1; p = 0.0005; R² = 0.264) but no ant abundance effect was 
observed on floral visitation in B. malifolia (χ² = 0.506; df = 1; p = 0.476; R² = 0.011). 
Furthermore, when we experimentally altered ant densities, we observed that an increased in 
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ant density had a negative impact on floral visitation both on B. malifolia (χ² = 120.18; df = 3; 
p < 0.0001) and B. campestris (χ² = 52.91; df = 3; p < 0.0001). The ant density increase resulted 
in a decrease in oil-collecting bee visits between the treatments of 10 to 30 ants per branch in 
B. malifolia and from 5 to 30 ants per branch in B. campestris (see all effects in Table 4). The 
duration of visits was constant and not influenced by ants in B. malifolia (χ² = 2.49; df = 3; p = 
0.477) but was negatively impacted in B. campestris (χ² = 11.71; df = 3; p = 0.008) (Fig. 4; 
Table 4). The fruit set was reduced (Table 4) when flowers were submitted to the higher ant 
densities treatments in B. malifolia (χ² = 9.76; df = 3; p = 0.021). In B. campestris there was an 
opposite effect of ant density on fruit set (χ² = 140.43; df = 3; p < 0.0001), where the total fruit 
set increased in the higher ant densities, however, there was a strong decrease in fruit set when 
plants were submitted to highest density of 30 ants per branch (Fig. 4). 
 
Discussion 
Our hypothesis that the impact of ant-plant interactions on pollination systems are 
dependent on the spatial localisation and seasonal activity of EFNs was corroborated. The leaf-
sprouting period of B. campestris and B. malifolia occurred before flowering and promoted the 
emergence of extrafloral nectaries that were located on the base of leaves. Furthermore, we 
observed that ants spent more time near the reproductive structures of branches during the 
flowering season of plants, a period when there are active EFNs. During the leaf-sprouting 
period the EFNs become more active in Cerrado plants, even after flowering (Vilela et al., 2014; 
Calixto et al., 2015; Del-Claro & Marquis, 2015) and consequently they become more attractive 
to ants due to higher nectar availability (Wagner & Kay, 2002; Lange et al., 2013, 2017). 
Indeed, there was an overlap between the periods of higher ant abundance and the flowering of 
the plants. We also found that when ants were present around flowers, the visitation rate of 
smaller bees was reduced and the temporal niche overlap was not higher than randomly 
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expected when ants had free access to B. campestris, confirming our second hypothesis. 
Furthermore, our third hypothesis was confirmed when we observed variable ant effects on fruit 
set and duration of visits to both Malpighiaceae species when ant density was experimentally 
kept constant on branches, especially in B. campestris. 
Ants increase their probability of finding prey when they forage around flowers (Alves-
Silva et al., 2013c; Gonzálvez et al., 2013; Del-Claro et al., 2016). Ants may also visit 
inflorescences to find other resources, such as exudates offered by lepidopteran larvae  
(Kaminski & Freitas, 2010; Alves-Silva et al., 2013) or hemipteran honeydew (Vilela et al., 
2014). Malpighiaceae pollination is a competitive system that naturally shows higher overlap 
between visitor species than expected by chance (Barônio & Torezan-Silingardi, 2016). 
However, smaller bees are more careful when approaching flowers with ant presence (Assunção 
et al., 2014; Cembrowski et al., 2014) and eventually reduce their visitation rate due to the 
increased risk of predation by ants (Gonzálvez et al., 2013; Assunção et al., 2014; Li et al., 
2014). Regardless of the fact that large bees were not affected by ant presence, they may 
recognise ant presence around the flowers and others may even identify ant scent, preventing 
ant attack (Assunção et al., 2014; Cembrowski et al., 2014). Centridini bees are able to visit 
more flowers per plant by spending less time at each flower they visit (Barônio & Torezan-
Silingardi, 2016). Thus, these larger bees may optimise their visits throughout the temporal 
availability of resources when smaller bees are inhibited, as observed here. Centridini were the 
more abundant visitors to B. malifolia. The relationship between Malpighiaceae and Centridini 
is highly specialised (Vogel, 1990; Alves-dos-Santos et al., 2007; Mello et al., 2013). 
Therefore, it is possible that the high harvesting efficiency of Centridini has been evolutionarily 
selected to maintain pollination services (Mitchell et al., 2009b). There are possible direct 
impacts of ant foraging close to flowers on pollination, where a specialised Centridini bee could 
potentially increase self-pollination due to increased visits amongst flowers of the same plant 
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(Sigrist & Sazima, 2004; Karron et al., 2009). Accordingly, we consider that interactions 
between plants and floral visitors can be affected by a dual role of ants, for example: ants reduce 
floral visitors, which is a negative effect due to the removal of pollinators, but may also be a 
positive effect, due to the reduction of non-efficient floral visitors, which allows a decrease in 
the temporal niche overlap of effective pollinators.  
Ant activity may exclude less effective pollinators due to predation avoidance (Gonzálvez 
et al., 2013). However, as temporal niche overlap was not higher than randomly expected, it is 
important to clarify that ant presence did not totally exclude small floral visitors, and the 
composition of visitors was highly similar between ant presence and absence treatments. We 
observed that ants inhibited some visits or visitor species by predation avoidance, which has 
also been shown in other studies (Gonzálvez et al., 2013; Assunção et al., 2014; Dáttilo et al., 
2016). It is believed that the inhibition of these visits allows variation in the temporal 
availability of resources and consequently reduces temporal overlap among floral visitors 
(Santos et al., 2013). We observed that there was higher overlap than expected by chance on B. 
malifolia same when ants were present and we hypothesised that this occurs due to the presence 
of a higher abundance of larger bee species as visitors. Larger bees are described as good 
perceivers of ant activity on flowers (Galen & Geib, 2007; Assunção et al., 2014; Cembrowski 
et al., 2014) and they were the major floral visitors to B. malifolia flowers in this study. It is 
possible that larger bees are able to exploit the temporal availability left by smaller bees due to 
ants inhibiting their visits to B. malifolia, as well as prevent an ant effect on visitation. 
In this study, B. campestris had a higher richness of smaller bee species when compared 
with B. malifolia. These bees are known as robbers and do not show typical pollination 
behaviour on these Malpighiaceae flowers (Sigrist & Sazima, 2004; Cappellari et al., 2012; 
Barônio & Torezan-Silingardi, 2016). Nonetheless, Vogel (Vogel, 1974, 1990) discussed that 
small bees are able to pollinate if they exhibit adequate pollen transfer during visits to 
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Malpighiaceae flowers. In comparison to B. malifolia, the reduced size of B. campestris flowers 
and its increased availability of time for bee visits implies that pollination of Malpighiaceae by 
small bees may be possible. Therefore, we believe that the lower temporal competition between 
bees caused by ants, especially in B. campestris, can increase the available time for smaller bees 
to visit, improving the compatibility of smaller bees’ pollination behaviour with Malpighiaceae 
species. 
According to previous studies, foraging ants promote a double role for Malpighiaceae 
species: (i) ants can be a good protection against herbivores once they patrol a plant when 
feeding from extrafloral nectaries (Lange & Del-Claro, 2014; Dáttilo et al., 2015; Del-Claro et 
al., 2016) and (ii) ants can be a selective factor for floral visitors (Junker & Blüthgen, 2010; 
Gonzálvez et al., 2013), where only the larger bees maintain visitation rates because the smaller 
ones are at risk of ant predation (Junker et al., 2007; Assunção et al., 2014; Dáttilo et al., 2016). 
Interestingly, in B. campestris there was an increase in fruit set and duration of visits when ant 
density was intermediate (10 ants per branch), even though there was a decrease in B. 
campestris bee visits due to ant density (Table 4; Fig. 4). Here, ants had variable effects on 
floral visitors according to density. Firstly, ants caused less bee competition for flowers by 
inhibiting some bee visits, which also reduced the temporal overlap among visitors. We 
hypothesise that this temporal niche overlap decrease releases time which may allow 
appropriate pollinator behaviour of smaller bees due to an extension of visits under intermediate 
ant densities and consequently an increase in fruit set (B. campestris – Fig. 4). Secondly, under 
higher ant density, there was a strong and negative effect on the number of floral visits (Wagner 
& Kay, 2002; Assunção et al., 2014). Thus, when Malpighiaceae species were under the highest 
ant density they experienced reduced visitation and low fruit set, showing that pollination 
services can be influenced by ants (Gonzálvez et al., 2013), even when the highly specialised 
bees are responsible for the major visits. Therefore, it seems plausible to suggest that 
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intermediate ant densities are better for plant reproductive fitness because they do not entirely 
exclude larger bees, which would prevent the major pollination service, and also allow smaller 
bees to perform appropriate pollination behaviour by not excluding these bees completely. 
In this study, it was established that ant presence and spatial preferences on plants are 
stimulated by EFNs, mainly during flowering (first hypothesis). Additionally, ants prefer to 
spend more time around flowers than on branches without flowers, which affects bee visitation, 
especially of small bee species. We showed that ant presence not only caused a direct effect on 
visitation avoidance in smaller bees, but also had an indirect effect by reducing the temporal 
niche overlap (second hypothesis) when the bees were the main floral visitors (such as in B. 
campestris). Less competition among bees may provide an opportunity for smaller bees to 
improve compatible pollination behaviour. It was also concluded that ants may have different 
effects depending on their density (third hypothesis) regarding bee behaviour and plant 
reproductive fitness. Our study reveals an important double role of ants in interactions between 
Malpighiaceae and oil-collecting bees, and these roles are variable and density dependent. 
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Table 1 Phenological overlaps between ants, extrafloral nectaries (EFNs) and flowers on two 
Malpighiaceae species (Banisteriopsis malifolia and B. campestris) in the Cerrado savannah, 
Uberlândia, MG, Brazil. The numbers above the main diagonal are statistical values from the 
Watson-Wheeler test and the values below the diagonal show the p-value. Observe that for 
circular mean tests, values of p less than 0.05 show us that the means differ on their mean 
angles, showing no overlap. 
 Banisteriopsis malifolia 
  EFNs Flowers Ants 
EFNs - 10.398 12.686 
Flowers 0.005* - 4.151 
Ants 0.001* 0.125 - 
 Banisteriopsis campestris 
  EFNs Flowers Ants 
EFNs - 10.398 10.398 
Flowers 0.005* - 1.324 
Ants 0.005* 0.515 - 
*Indicates overlapping phenological events   
df = 2 for all tests 
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Table 2 Results of the significance of the mean pairwise temporal niche overlap between 
species visiting flowers of Banisteriopsis malifolia and B. campestris according to the null 
model ROSARIO. The p-values represent the significance of the niche overlap mean when it 
was higher than that expected by chance. 





Ant presence 0.3440 0.2724 0.0033 
Ant exclusion 0.3530 0.2966 0.0019 
B. campestris 
Ant presence 0.3178 0.2861 0.0532 
Ant exclusion 0.3705 0.3230 0.0127 
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Table 3 Model effect of ant treatments on pairwise oil-collecting bee temporal niche overlap 
of two Malpighiaceae species in the Cerrado savannah from Uberlândia, MG, Brazil. 
  Fixed effect Estimate Standard error z-value p-value 
B. malifolia 
Intercept 3.209 0.074 43.48 < 0.0001 
Ant effect 0.025 0.020 1.27 0.205 
B. campestris 
Intercept 3.228 0.066 48.54 < 0.0001 
Ant effect 0.154 0.018 8.39 < 0.0001 
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Table 4 Model effects of ant abundance on floral visitation rates and plant reproductive fitness 
of two Malpighiaceae species in the Cerrado savannah from Uberlândia, MG, Brazil. 


























3.07 0.18 17.071 < 0.001 
Density 5 -0.08 0.14 -0.618 0.537 
Density 10 -0.50 0.22 -2.311 0.020 









4.21 0.08 51.04 < 0.001 
Density 5 -0.12 0.08 -1.5 0.133 
Density 10 -0.06 0.09 -0.63 0.530 









it Intercept (density 
0) 
0.74 0.21 3.4 < 0.001 
Density 5 -0.04 0.31 -0.15 0.875 
Density 10 -0.40 0.35 -1.17 0.239 























3.16 0.18 17.38 < 0.001 
Density 5 -1.05 0.22 -4.64 < 0.001 
Density 10 -1.37 0.24 -5.66 < 0.001 









3.25 0.18 17.314 < 0.001 
Density 5 -0.08 0.12 -0.683 0.494 
Density 10 0.96 0.13 6.95 < 0.001 










 Intercept (density 
0) 
1.51 0.21 7.231 < 0.001 
Density 5 -0.90 0.31 -2.938 0.003 
Density 10 -0.71 0.30 -2.368 0.017 





Fig. 1 Phenological intensity overlaps between extrafloral nectaries (EFNs), flowers and ant 
abundance on Banisteriospsis campestris and B. malifolia which were observed from April 2013 to 
March 2014 in the Cerrado savannah of Uberlândia, MG, Brazil. Arrows indicate the mean 
concentration (r) and the length of the arrow represents the intensity. 
 
Fig. 2 Oil-collecting bee visits received by (A) Banisteriopsis malifolia and (B) Banisteriopsis 
campestris in Cerrado savannah, Uberlândia, MG, Brazil. 
 
Fig. 3 General linear mixed model including the number of active extrafloral nectaries and flowers 
as random variables, showing the effect of ant abundance on floral visitation to two Malpighiaceae 
species: (A) Banisteriopsis malifolia and (B) Banisteriopsis campestris in the Cerrado, Uberlândia, 
MG, Brazil. 
 
Fig. 4 General linear mixed model including flower number as a random variable, showing the effect 
of ant density on bee visitation and plant reproductive fitness in the Malpighiaceae species 
Banisteriopsis malifolia (black circles) and Banisteriopsis campestris (white circles) in Cerrado 





























Supplementary Material 2. Table showing all bee species observed in treatments with and without 
ants on Banisteriopsis campestris and Banisteriopsis malifolia. 
Oil collecting bee visitor Plant species Treatment 
Centris (Melacentris) dorsata Banisteriopsis campestris without ants 
Centris (Ptilotopus) scopipes Banisteriopsis campestris without ants 
Centris (Ptilotopus) sponsa Banisteriopsis campestris without ants 
Epicharis (Epicharana) flava Banisteriopsis campestris without ants 
Epicharis (Epicharitides) iheringi Banisteriopsis campestris without ants 
Epicharis (Triepicharis) analis Banisteriopsis campestris without ants 
Epicharis bicolor Banisteriopsis campestris without ants 
Exomalopsis auropilosa Banisteriopsis campestris without ants 
Monoeca aff brasiliensis Banisteriopsis campestris without ants 
Paratrigona lineata Banisteriopsis campestris without ants 
Tetrapedia curvitarsis Banisteriopsis campestris without ants 
Tetrapedia diversipes Banisteriopsis campestris without ants 
Tetrapedia sp. 1 Banisteriopsis campestris without ants 
Trigona spinipes Banisteriopsis campestris without ants 
Trigonisca sp. 1 Banisteriopsis campestris without ants 
Tripodopedia carinata Banisteriopsis campestris without ants 
Tropidopedia flavolineata Banisteriopsis campestris without ants 
Tropidopedia nicrocarinata Banisteriopsis campestris without ants 
Tropidopedia punctifrons Banisteriopsis campestris without ants 
Centris (Melacentris) dorsata Banisteriopsis campestris with ants 
Centris (Ptilotopus) scopipes Banisteriopsis campestris with ants 
Centris (Ptilotopus) sponsa Banisteriopsis campestris with ants 
Epicharis (Epicharana) flava Banisteriopsis campestris with ants 
Epicharis (Epicharitides) iheringi Banisteriopsis campestris with ants 
Epicharis (Triepicharis) analis Banisteriopsis campestris with ants 
Epicharis bicolor Banisteriopsis campestris with ants 
Exomalopsis auropilosa Banisteriopsis campestris with ants 
Monoeca aff brasiliensis Banisteriopsis campestris with ants 
Paratrigona lineata Banisteriopsis campestris with ants 
Tetrapedia curvitarsis Banisteriopsis campestris with ants 
Tetrapedia diversipes Banisteriopsis campestris with ants 
Tetrapedia sp. 1 Banisteriopsis campestris with ants 
Trigona spinipes Banisteriopsis campestris with ants 
Trigonisca sp. 1 Banisteriopsis campestris with ants 
Tripodopedia carinata Banisteriopsis campestris with ants 
Tropidopedia flavolineata Banisteriopsis campestris with ants 
Tropidopedia nicrocarinata Banisteriopsis campestris with ants 
Tropidopedia punctifrons Banisteriopsis campestris with ants 
Centris (Melacentris) collaris Banisteriopsis malifolia without ants 
Centris (Melacentris) dorsata Banisteriopsis malifolia without ants 
Centris (Ptilotopus) scopipes Banisteriopsis malifolia without ants 
Centris (Ptilotopus) sponsa Banisteriopsis malifolia without ants 
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Centris (Trachina) dentata Banisteriopsis malifolia without ants 
Centris (Trachina) fuscata Banisteriopsis malifolia without ants 
Centris (Trachina) machadoi Banisteriopsis malifolia without ants 
Epicharis (Epicharana) flava Banisteriopsis malifolia without ants 
Epicharis (Epicharitides) iheringi Banisteriopsis malifolia without ants 
Epicharis (Triepicharis) analis Banisteriopsis malifolia without ants 
Epicharis bicolor Banisteriopsis malifolia without ants 
Lophopedia pygmaea Banisteriopsis malifolia without ants 
Monoeca aff brasiliensis Banisteriopsis malifolia without ants 
Paratetrapedia sp. 1 Banisteriopsis malifolia without ants 
Paratrigona lineata Banisteriopsis malifolia without ants 
Tetrapedia curvitarsis Banisteriopsis malifolia without ants 
Tetrapedia diversipes Banisteriopsis malifolia without ants 
Tetrapedia sp. 1 Banisteriopsis malifolia without ants 
Trigona spinipes Banisteriopsis malifolia without ants 
Trigonisca sp. 1 Banisteriopsis malifolia without ants 
Tripodopedia carinata Banisteriopsis malifolia without ants 
Tropidopedia flavolineata Banisteriopsis malifolia without ants 
Centris (Melacentris) collaris Banisteriopsis malifolia with ants 
Centris (Melacentris) dorsata Banisteriopsis malifolia with ants 
Centris (Ptilotopus) scopipes Banisteriopsis malifolia with ants 
Centris (Ptilotopus) sponsa Banisteriopsis malifolia with ants 
Centris (Trachina) dentata Banisteriopsis malifolia with ants 
Centris (Trachina) fuscata Banisteriopsis malifolia with ants 
Centris (Trachina) machadoi Banisteriopsis malifolia with ants 
Epicharis (Epicharana) flava Banisteriopsis malifolia with ants 
Centris varia Banisteriopsis malifolia with ants 
Epicharis (Triepicharis) analis Banisteriopsis malifolia with ants 
Epicharis bicolor Banisteriopsis malifolia with ants 
Lophopedia pygmaea Banisteriopsis malifolia with ants 
Monoeca aff brasiliensis Banisteriopsis malifolia with ants 
Paratetrapedia sp.1 Banisteriopsis malifolia with ants 
Paratrigona lineata Banisteriopsis malifolia with ants 
Tetrapedia curvitarsis Banisteriopsis malifolia with ants 




























Simetria floral como guia cognitivo para os visitantes florais: ligações com a disponibilidade de 
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A morfologia floral atua fortemente sobre a capacidade cognitiva dos animais em reconhecer os 
caracteres florais e associá-los aos recursos disponíveis e de acordo com o modo como apresentada, 
pode influenciar a atratividade das flores aos polinizadores. A simetria floral parece estar relacionada 
com a taxa de transferência de pólen, flores simétricas em geral tem maior produção de néctar são 
frequentemente mais visitadas pelos polinizadores resultando em maiores taxas de formação de 
frutos. Pressupõe-se assim uma forte seleção positiva da simetria floral devido à capacidade cognitiva 
associativa dos visitantes florais. Estudos dessa natureza são ainda poucos e, portanto não se tem 
dados suficientes para que se estabeleça um padrão. Assim sendo, hipotetizamos que na savana 
tropical, por ser um ambiente aberto e de fácil visualização das flores, que a simetria floral seja uma 
importante característica de seleção pelos polinizadores e sirva como um indicativo de flores com 
melhor qualidade e quantidade de recursos. O estudo foi realizado entre março de 2013 e abril de 
2014 em uma reserva de cerrado sensu stricto no sudeste brasileiro utilizando duas espécies de 
Malpighiaceae: Banisteriopsis campestris e B. malifolia, cujo principal recurso floral é o óleo 
presente em glândulas na base das sépalas. Fizemos testes comparando a simetria de caracteres 
reprodutivos e vegetativos e entre flores visitadas e não visitadas durante a primeira aproximação do 
visitante. Relacionamos ainda a disponibilidade de recursos florais e a assimetria floral. As duas 
espécies estudadas apresentaram maior ajuste entre caracteres reprodutivos do que entre caracteres 
vegetativos, ambas tiveram níveis de assimetria foliar maiores que os florais. Em Banisteriopsis 
campestris, a diferença na simetria entre flores visitadas e não visitadas foi diferente apenas nas 
medidas das pétala estandarte. No entanto, não houve indicativo de relação entre a disponibilidade de 
recurso e a assimetria do caracteres estudados. De acordo com a elevada importância da pétala 
estandarte para as abelhas durante a coleta de recursos florais, a escolha de flores com pétalas 
estandarte mais vigorosas deve ser um comportamento constante. No entanto, considerando que a 
preferência por algum sinal floral pode ser rapidamente alterada pelo aprendizado associativo dos 
visitantes, na falta de uma relação entre simetria e a disponibilidade dos recursos florais pressupõe-
se que a seleção de flores durante a primeira visita na planta ocorra majoritariamente de acordo com 
a abundância de flores e seus diferentes níveis de simetria. 
 






A atratividade das flores aos polinizadores é resultado do modo como a sua morfologia atua 
sobre a capacidade cognitiva dos animais em reconhecer os caracteres florais e associá-los aos 
recursos disponíveis (Harder & Barrett, 2006; Peter & Johnson, 2008; Lunau et al., 2009; Torezan-
Silingardi, 2012). Os recursos florais, que podem ser o néctar, pólen, óleos, dentre outros, geralmente 
intermediam a relação planta-polinizador servindo como recompensa aos visitantes que realizam os 
serviços de polinização (Pellmyr, 2002; Harder & Barrett, 2006; Torezan-Silingardi, 2012). Dessa 
forma, as espécies de planta e polinizadores de uma comunidade estão relacionadas pelos recursos 
produzidos e consumidos na qual há possibilidade de utilização de um mesmo recurso por várias 
espécies (Vázquez et al., 2009; Mello et al., 2013; Barônio & Torezan-Silingardi, 2016). A obtenção 
dos recursos florais é mediada não somente pelo comportamento dos visitantes, mas também pelas 
características morfológicas das flores (Hirota et al., 2013; Brito et al., 2014), que ao longo do 
processo evolutivo podem moldar esses comportamentos (Thompson, 1994, 2005). 
A variação morfológica observada nas flores tem grande importância para os visitantes, que em 
alguns casos exibem adaptações intrínsecas para uma visita mais efetiva em alguns tipos de flores do 
que em outras (e.g abelhas Centridini e flores de Malpighiaceae) (Vogel, 1988; Chittka & Raine, 
2006). Os polinizadores associam múltiplas características florais com os níveis de recursos 
disponíveis (Laverty, 1994; Gumbert, 2000; Rodríguez et al., 2004) e invariavelmente há a 
possibilidade de serem enganados por sinais florais utilizados apenas como atrativos (Leonard & 
Papaj, 2011; Leonard & Masek, 2014; Varassin & Amaral-Neto, 2014).  
As distintas pressões evolutivas sofridas pelas plantas (e.g. predação por herbívoros, estresse 
hídrico e climático, competição) podem causar variações morfológicas (Palmer et al., 1986; Graham 
et al., 2010). Essas variações podem ser assimetrias, que são pequenas diferenças aleatórias na 
simetria dos caracteres, seja ela bilateral, axial ou rotacional (Neal et al., 1998; Frey et al., 2003; 
Savriama & Klingenberg, 2011). Elas têm sido utilizadas em vários estudos como medida de 
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instabilidade durante o desenvolvimento (Markow, 1994; Graham et al., 2010) e como previsões para 
os resultados de interações como a herbivoria (Cornelissen & Stiling, 2005, 2011; Alves-Silva & Del-
Claro, 2016b), no qual a assimetria foliar é um indicador para os herbívoros de folhas com maior 
qualidade nutricional e menor capacidade de defesa química ou física (Price, 1991; Cornelissen & 
Fernandes, 2001; Santos et al., 2011; Rokaya et al., 2016). Com relação a flores, alguns estudos tem 
demonstrado correlação entre simetria floral e a taxa de transferência de pólen, observando que flores 
simétricas são frequentemente mais visitadas por abelhas de grande porte, além de verificar que a 
produção de néctar floral é maior em algumas flores simétricas (Møller, 1995; Møller et al., 1995). 
Dessa forma, a simetria é uma característica preditiva de qualidade e quantidade de recursos, 
enquanto a assimetria tende a não ser selecionada pelos visitantes florais devido à menor aptidão 
apresentada por indivíduos mais assimétricos (Møller et al., 1995; Møller & Swaddle, 1997). 
Portanto, hipotetizamos uma forte seleção positiva da simetria floral (corola) devido à preferência 
dos visitantes e consequentemente esperamos que os níveis de simetria sejam menores em caracteres 
não sexuais (folhas) do que em caracteres sexuais (flores). Adicionalmente, hipotetizamos que a 
disponibilidade dos recursos florais seja diretamente relacionada a simetria floral e consequentemente 
isso seja um indicativo aos visitantes, otimizando o comportamento de visitação seletivo dos 
visitantes pelas flores. 
 
Material e métodos 
 
Área e espécies estudadas 
As coletas de campo foram feitas entre março de 2013 e abril de 2014 na área de cerrado sensu 
stricto da Reserva Ecológica do Clube de Caça e Pesca Itororó de Uberlândia (CCPIU), Minas Gerais, 
Brasil. A reserva está localizada em 18°59'S e 48°18'O, ao Sul do centro urbano do município de 
Uberlândia e possui elevação média de 860 metros e uma área total de aproximadamente 640 hectares. 
A vegetação é composta de diversas fitofisionomias de cerrado: vereda, campo limpo, campo sujo, 
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cerrado sensu stricto e cerradão (Veja em: Réu et al., 2005). A precipitação e temperatura (médias 
mensais) variam entre 0 e 360 mm e  20 e 25,5°C, respectivamente (Veja mais em: VELASQUE & 
DEL-CLARO, 2016). 
Estudamos duas espécies da família Malpighiaceae, encontradas naturalmente na área de 
cerrado sensu stricto (Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger, 2006): Banisteriopsis campestris (A. 
Juss.) Little, que possui flores róseas de cor pouco intensa e B. malifolia (Nees & Mart.) B. Gates, 
cujas flores róseas variam quanto a saturação da coloração (Ferreira & Torezan-Silingardi, 2013). 
Ambas espécies estão distribuídas ao longo do território brasileiro (Mamede et al., 2014) e possuem 
floração sequencial com pequena ou média sobreposição dos eventos de floração que acontecem de 
dezembro a março para B. campestris e março a maio para B. malifolia (Ferreira & Torezan-
Silingardi, 2013; Vilela et al., 2014). Ambas espécies possuem flores com oito elaióforos, no entanto 
podem ser encontradas na população uma baixa frequência flores com número de elaióforos variando 
de cinco a dez (Barônio & Torezan-Silingardi, 2016).  
 
Simetria de característica reprodutivas e não reprodutivas 
A fim de verificar quais os níveis de simetria floral e foliar, foram coletados dados de caracteres 
reprodutivos (flores) e não reprodutivos (folhas) para 60 flores e 60 folhas de cada espécie (três 
unidades de 20 indivíduos). As flores e folhas, de ramos previamente ensacados, foram selecionadas 
ao acaso, no entanto, restringimos a coleta às flores com antese no dia da coleta e folhas totalmente 
expandidas. Após a individualização das flores e folhas com linha colorida obtivemos através de 
paquímetro digital as seguintes medidas, para as flores: (D1) o comprimento do eixo médio esquerdo 
(E) e direito (D); (D2) o comprimento dos lados esquerdo (F) e direito (G) da pétala estandarte a partir 
de um eixo longitudinal médio e (D3) o comprimento dos segmentos entre o topo da pétala estandarte 
e as pétalas basais opostas esquerda (X) e direita (Y) (Fig. 1); E para as folhas: medimos a largura 
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dos lados direito e esquerdo do eixo longitudinal central de cada folha madura mais próxima à cada 
flor medida. 
Com essas medidas nós calculamos os níveis de simetrias floral e foliar de acordo com |� −�|/[ሺ� + �ሻ/2] onde R e L são respectivamente os lados direito e esquerdo dos caracteres (Palmer 
et al., 2003). Os níveis de simetria entre os caracteres florais e foliares foram comparados com intuito 
de saber quais deles apresentavam menor simetria. Para isso as diferenças foram testadas com teste 
T pareado comparando os três níveis de simetria floral (D1, D2 e D3) com o nível de simetria foliar 
(F1). 
 
Simetria em flores visitadas e não visitadas 
Com intuito de saber se há uma escolha visualmente orientada às flores pelas abelhas no 
momento das visitas, nós observamos 30 aproximações florais em cada espécies de Banisteriopsis 
entre 0800h e 1100h (N=60). Todas as observações foram realizadas em flores ainda não visitadas, 
previamente ensacadas no dia anterior as observações de modo a manter a simetria natural sem 
interferências de herbívoros ou outros visitantes. Em cada observação nós identificamos a flor 
visitada e a flor não visitada mais próxima à primeira e obtivemos as mesmas medidas supracitadas 
(Fig. 1). 
O níveis de simetria floral foram avaliadas de acordo com a fórmula: |� − �|/[ሺ� + �ሻ/2] onde 
R e L são respectivamente os lados direito e esquerdo para cada uma das medidas (D1, D2 e D3). 
Esse índice é usado para corrigir o efeito do tamanho dos caracteres nos níveis de simetria (Palmer et 
al., 2003). Nós utilizamos um teste T pareado para comparar as três medidas dos níveis de simetria 




Recursos e simetria floral 
A fim de verificar se os recursos florais estão relacionados à simetria floral, a quantidade de 
pólen, a viabilidade polínica e o volume de óleo floral foram quantificadas em 60 flores em 20 
indivíduos por espécie (N=120 flores). O óleo foi coletado pela fricção de um microcapilar sobre a 
cutícula dos elaióforos (Buchmann, 1987) e seu volume foi quantificado de acordo com o volume 
cilíndrico ocupado pelo óleo dentro do microcapilar. A quantificação do óleo foi realizada apenas em 
flores com oito elaióforos, devido à maior frequência na população (Barônio et. al., no prelo). O pólen 
foi quantificado e qualificado quanto à sua viabilidade de acordo com o método do Carmim acético 
(Dafni et al., 2005). 
Para saber como são as relações entre os níveis de simetria e os recursos florais, modelamos 
regressões lineares múltiplas entre as três medidas dos níveis de simetria e cada um dos recursos 
(pólen e óleo floral), utilizando-os como variáveis resposta a quantidade de pólen, viabilidade polínica 




Simetria de características reprodutivas e não reprodutivas 
Nas duas espécies estudadas os níveis de simetria foliar foram menores que a simetria floral, 
sendo os efeitos maiores em B. campestris do que em B. malifolia (Tab. 1). Em B. campestris a 
assimetria foliar variou em média de 7,54 mm (D3-F1) até 20,75 mm (D1-F1) vezes mais que a 
assimetria floral medida nas três medidas observadas (D1, D2 e D3); Em B. malifolia esses valores 




Simetria em flores visitadas e não visitadas 
A diferença nos níveis de simetria entre flores visitadas e não visitadas foi diferente nas medidas 
das pétalas estandarte (D2) de B. campestris (t(2) = 2,126; gl= 29; p= 0,042), onde flores visitadas 
tinham as larguras dos lados da pétala estandarte em média 0,002 mm menor que as de flores não 
visitadas. Nas medidas do comprimento do eixo médio (D1) e o comprimento entre as pétalas basais 
e o topo da pétala estandarte (D3), tanto em B. campestris como em B. malifolia, não observamos 
diferenças entre os grupos de flores visitadas e não visitadas (Tab. 2). 
 
Recursos e simetria floral 
A quantidade de recursos florais (óleo e pólen) bem como a qualidade (viabilidade polínica) 
não exibiu relação com os níveis de simetria floral dos caracteres medidos (D1, D2 e D3) em ambas 




Os níveis de simetria foliar foram menores que os valores de simetria floral nas duas espécies 
de Malpighiaceae de acordo com o esperado, o que caracteriza um ajuste mais fino entre os caracteres 
florais das plantas do que entre os caracteres vegetativos. Além disso, a simetria da pétala estandarte 
diferiu entre flores visitadas e não visitadas de B. campestris, indicando que os visitantes dessa planta 
selecionam para a primeira visita flores mais simétricas de acordo com a morfologia da pétala 
estandarte. No entanto, embora fosse esperado que a simetria floral da corola pudesse ser utilizada 
pelos visitantes como um indicativo de qualidade e quantidade de recursos florais, não observamos 
essa relação entre quantidade e qualidade de recursos florais disponíveis e os níveis de simetria floral. 
As interações entre as espécies de Malpighiaceae e seus polinizadores evidenciam um sistema 
de polinização especializado e intrínseco às abelhas coletoras de óleo (Vogel, 1974, 1990), que 
possuem adaptações para a coleta deste recurso e comportamento efetivo para à polinização (Vogel, 
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1974, 1988; Alves-dos-Santos et al., 2007; Mello et al., 2013). O comportamento das abelhas 
coletoras de óleo é fortemente conectado à morfologia floral, uma vez que as visitas que incidem em 
polinização são efetivamente realizadas quando a abelhas utilizam a mandíbula para fixar-se à pétala 
estandarte e com os dois primeiros pares de pernas entremeio às outras pétalas, fazendo a raspagem 
dos elaióforos (Vogel, 1974, 1990; Alves-dos-Santos et al., 2007). Desse modo, com a especialização 
desse sistema, onde a morfologia da pétala estandarte deve permitir resultados eficientes com o 
encaixe na morfologia e comportamento do polinizador, é esperado que haja elevada integração e 
estabilidade dos caracteres reprodutivos quando comparados aos vegetativos (Berg, 1960; Barônio et 
al., 2016). Essa diferenciação na integração dos caracteres reprodutivos e vegetativos foi proposta 
inicialmente por Berg (1960), onde propôs-se a ideia de um fino ajuste entre a morfologia de flores e 
seus polinizadores e possível desacoplamento entre morfologia floral e a morfologia vegetativa (Berg, 
1960; Ordano et al., 2008; Conner & Lande, 2014). 
Com o ajuste nas interações entre abelhas coletoras de óleo e Malpighiaceae (Alves-dos-Santos 
et al., 2007; Mello et al., 2013) é natural que a simetria floral seja selecionada (Sargent, 2004; Busch 
& Zachgo, 2009). A simetria floral tem sido correlacionada com a taxa de transferência de pólen 
(Møller, 1995; Møller et al., 1995), indicando que flores simétricas são frequentemente mais 
visitadas. Os visitantes florais tem a capacidade de identificar a morfologia da flor e assim associar 
uma determinada característica a um determinado recurso ou a forma de obtê-lo (Laverty, 1994; Ida 
& Kudo, 2010; Jersáková et al., 2012b), portanto, é possível que os visitantes florais não reconheçam 
por si só a simetria, mas sim quando ela está associada a alguma mudança em outras características 
de interesse do visitante, como por exemplo a pétala estandarte, que mostramos neste estudo. 
A morfologia da pétala estandarte possui importância na história evolutiva entre Malpighiaceae 
e a guilda de abelhas coletoras de óleo, em especial as abelhas da tribo Centridini (Sazima et al., 
2009; Mello et al., 2013). Essas abelhas possuem grande porte, não raros e comumente consideradas 
os principais polinizadoras das flores de óleo (Sigrist & Sazima, 2004; Alves-dos-Santos et al., 2007). 
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Particularmente, essa associação é devido ao comportamento de Centridini durante a visita floral que 
consiste em raspar as glândulas de óleo com os membros dianteiros e medianos enquanto se mantém 
fixa à flor segurando a pétala estandarte com a mandíbula (Fig. 1; Vogel, 1974, 1990). Assim, a pétala 
estandarte tem a base mais robusta em comparação às outras quatro pétalas (Fig. 1) e deve possuir 
resistência suficiente para o contato da abelha durante a visita e mesmo com a intrínseca pressão de 
seleção (Sazima et al., 2009) exercida sobre ela ainda existem variações morfológicas, de modo que 
possíveis variações sejam exibidas de acordo com a simetria da pétala estandarte. Assim, dada a 
importância da pétala estandarte para as abelhas coletoras de óleo, a escolha de flores com pétalas 
estandarte mais vigorosas deve ser um comportamento conservado ao longo da história evolutiva das 
abelhas coletoras de óleo, consequentemente flores com maior simetria nessas pétalas promovem a 
manutenção desse comportamento. 
Algumas espécies vegetais com menores níveis de simetria floral produzem néctar floral em 
menor quantidade e qualidade (Møller, 1995; Møller et al., 1995; Møller et al., 2000), nas quais a 
simetria tende a ser selecionada pelos visitantes florais devido à maior oferta de recursos (Møller & 
Eriksson, 1995; Møller & Swaddle, 1997). Outras plantas apresentam maior número de sementes 
produzidas em flores simétricas e também mais sementes abortadas em flores assimétricas (Møller, 
1996). Assim, a simetria seria um indicativo para os visitantes que visitam a flores com maior nível 
de simetria são mais vantajosas devido ao custo-benefício da interação. No entanto, na falta de uma 
relação entre simetria e a disponibilidade dos recursos florais, e considerando que a preferência por 
algum sinal floral pode ser rapidamente alterada pelo aprendizado associativo dos visitantes (Fenster 
et al., 2004; Harder & Barrett, 2006), pressupõe-se que a seleção de flores durante a primeira visita 
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Figura 1. Flor de Banisteriopsis malifolia exemplificando todos os caracteres medidos nas pétalas: 
(D1) o comprimento do eixo médio esquerdo (E) e direito (D); (D2) o comprimento dos lados 
esquerdo (F) e direito (G) da pétala estandarte a partir de um eixo longitudinal médio e (D3) o 
comprimento dos segmentos entre o topo da pétala estandarte e as pétalas basais opostas esquerda 





Figura 2. Banisteriopsis malifolia sendo visitada por um indivíduo de Centris sp. (Centridini). A 
visita é adequada à polinização quando ocorre a fixação da mandíbula na base da pétala estandarte e 






Tabela 1. Diferenças nos níveis de simetria médios observados em caracteres vegetativos e 
reprodutivos de duas espécies de Malpighiaceae (B. campestris e B. malifolia) coletadas no cerrado 













t g.l. Valor p 
 D1 - F1 0,004±0,0004  43,647 59 <0,0001 
B. campestris D2 - F1 0,007±0,0006 0,083±0,002 41,641 59 <0,0001 
  D3 - F1 0,011±0,001   32,722 59 <0,0001 
 D1 - F1 0,026±0,002  3,182 59 0,002 
B. malifolia D2 - F1 0,004±0,0004 0,059±0,01 5,612 59 <0,0001 





Tabela 2. Diferenças nos níveis de simetria médios observados em flores visitadas e não visitadas 
durante a primeira aproximação dos visitantes florais em duas espécies de Malpighiaceae (B. 
campestris e B. malifolia) coletadas no cerrado do sudoeste brasileiro (Uberlândia – MG). 
Espécie Caracteres  
Simetria da 
flor visitada 
Simetria da flor 
não visitada 
t g.l Valor p 
 D1 0,029±0,002 0,028±0,004 0,117 29 0,907 
B. malifolia D2 0,005±0,0007 0,004±0,0004 0,986 29 0,332 
  D3 0,011±0,002 0,007±0,001 1,059 29 0,298 
 D1 0,004±0,0006 0,006±0,0008 2,126 29 0,042* 
B. campestris D2 0,018±0,003 0,015±0,002 0,85 29 0,402 





Tabela 3. Modelos múltiplos da relação entre os níveis de simetria (D1, D2 e D3) e a quantidade 
(óleo e pólen) e qualidade (viabilidade do pólen) dos recursos florais de duas espécies de 
Malpighiaceae (B. campestris e B. malifolia) coletadas no cerrado do sudoeste brasileiro (Uberlândia 
– MG). 
Espécie Recursos R² F g.l. Valor P 
 Pólen 0,05 0,902 3; 56 0,445 
B. campestris Óleo 0,04 0,877 3; 56 0,458 
  Viabilidade pólen 0,03 0,574 3; 56 0,645 
 Pólen 0,03 0,65 3; 56 0,587 
B. malifolia Óleo 0,03 0,506 3; 56 0,68 







Este estudo mostrou que a densidade de formigas é uma importante característica preditora das 
interações planta polinizador. Inevitavelmente, o estudo dessas interações se direciona para um 
patamar onde as interações não são mais definidas pela simples presença ou ausência das formigas, 
mas sim pela densidade de formigas que pode induzir a diferentes cenários resultante da interação 
entre plantas e polinizadores. Além disso, a morfologia floral mostra-se não menos importante que 
outros fatores, uma vez que características fortemente selecionadas pelo desenvolvimento evolutivos 
das interações, como a pétala estandarte, ainda apresenta-se como característica morfologicamente 
selecionada pelo polinizadores para a a visitação floral de plantas que dispobilizam óleo floral. 
No capítulo 1, vimos que a interação entre formigas e planta está ligada à interação entre planta 
e visitante floral por mecanismos próprios, como: a atividade sazonal dos nectários extraflorais, que 
se sobrepõe temporalmente à floração e a localização periféricas deles, que fornecem recursos 
açucarados às formigas. Desse modo, a formigas são estimuladas a forragear próximo às flores, o que 
permite a interação indireta com os visitantes e causa efeitos secundários. Dentre esses efeitos 
secundários, observamos que a presença de formigas causa redução nas visitas de abelhas de pequeno 
porte com consequente redução na sobreposição de nicho temporal dos visitantes de de grande porte 
em B. campestris. De modo geral, o efeito das formigas na aptidão reprodutiva das plantas é negativo, 
entretanto, quando em densidade intermediária de formigas, a frutificação e a duração das visitas 
parecem ser beneficiadas com pequenos e variáveis acréscimos na aptidão das plantas. Assim, as 
formigas possuem efeitos variáveis tanto na interação com os visitantes florais como na aptidão 
reprodutiva das plantas, onde a densidade de formigas seria um fator decisivo para a manutenção das 
interações sem grandes déficits com prejuízo para algum dos interagentes. 
No capítulo 2, vimos como é a relação das plantas e visitantes de acordo com aspectos 
cognitivos dos visitantes a respeito da simetria das flores e a disponibilidade de recursos, nesse caso 
pólen e óleo floral. Observamos maior simetria de características reprodutivas em relação às 
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vegetativas. Além disso, maiores níveis de simetria não indicaram flores com maior qualidade e 
quantidade de recursos, como óleo e pólen. No entanto, nosso estudo reforça a importância da pétala 
estandarte para os visitantes, uma vez que sua morfologia parece influenciar a decisão de visitar ou 
não a flor, pois houve diferença na simetria da pétala estandarte entre as flores visitadas e não visitadas 
durante a aproximação das abelhas. 
Este estudo das interações entre Malpighiaceae, abelhas coletoras de óleo e formigas permitiu 
entender melhor algumas particularidades do sistema, como a influência presença de formigas, 
mediada pela presença de nectários extraflorais. Sabendo que existem efeitos das formigas sobre a 
visitação das flores, mas que tornam-se variáveis de acordo com a densidade desses insetos. Assim, 
reforçamos com nossos resultados que as interações entre formigas e plantas são delineadores das 
interações entre plantas e visitantes florais. 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
